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交配 実験 に よる 日 本 産 コ ヒョウ モン 属 Brenthis の 再 検討 
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Abstract Genus Brenthis in Japan has hitherto been divided into two species, each with two subspecies. Mating 


experiments using the cage pairing method were carried out to clarify the degree of reproductive isolation between 
each of the subspecies of both species. Cage pairing experiments with B. ino showed that the two subspecies easily 
copulate. The inter-subspecific Fl hybrids of the forward and reverse crosses developed to maturity, and normal 
adults emerged with a normal sex ratio. The backcrossing results showed that F1 individuals could reproduce. As 
there was no reproductive isolation between these subspecies, the two subspecies of B. ino in Japan should be 
regarded as a single taxon. In contrast, male and female individuals of the subspecies of B. daphne did not copulate. 
As complete mating isolation between two subspecies of B. daphne appears to exist, the two subspecies of B. daphne 


in Japan should be regarded as distinct species. 


Key words Brenthis daphne, Brenthis ino, cage pairing, Fl hybrid, mating experiment. 


は じ め に 


日 本 産 コ ヒョウ モン 属 (Brenthis) は , コ ヒ ョ ウ モ ン ino 
Rottemburg と ヒョウ モン チョ リウ B. daphne Bergstrasser の 2 
種 で 構成 され , それ ぞ れ 2 車種 が 隔離 し て 分 布 す る . コ ヒ ョ 
ウ モ ン は , 北海 道 に ssp. mashuensis Kono, 本 州 中 部 地方 
と 関東 地方 北部 周辺 に ssp. tigroides Fruhstorfer の 2 亜 種 が , 
ヒョウ モン チョ ウ は , 北海 道 と 東北 地方 北部 に ssp. iwatensis 
Okano, 本 州 中 部 地方 と 関東 地方 北部 周辺 に ssp. rabdia 
Butler の 2 亜 種 が , それ ぞ れ 隔離 分 布 す る (白水 ら , 1976 
TE), 


日 本 産 両 種 の 各 亜 種 に つい て は , 幼虫 の 形態 (Fig. 1) や 
成虫 の 斑紋 (Fig.2) が 明瞭 に 異な る た め , CHECHE 
体 や DNA の 人 違い が 調べ られ て いる . 染色 体 数 に つい て は , 
Matsuoka et al. (1983), 斎藤 ら (1985, 1989), 斎藤 (1986, 
1988), 阿部 ・ 斎 藤 (2014) の 一 連 の 研究 で , 両 種 の 染色 
体 数 (n) DB, コ ヒ ョ ウ モ ン は EHL d 14 で 亜 種 間 に 差 
が な い が , ヒョウ モン チョ ウ で は ssp. iwatensis が 12 CH 
る の に 対 し, ssp. rabdialk13 で あり , WEI C1 ROR 
染色 体 数 の 増減 が 見 られ る こと を 報告 し て いる . 一 方 
DNA に つい て は , 最近 , 濱本 ら (2016) が 日 本 産 両 種 の 
各 亜 種 を 対象 に ミト コン ドリ ア CO/ 遺伝 子 の 一 部 と NDS 
遺伝 子 の 一 部 を 解析 し た 結果 . Ie a yEyE CA 
伝 的 に 分 化し て いな い が . ヒョウ モン チョ ウ で は 亜 種 間 で 











塩基 対 が 1.2% 異 な り , 遺伝 的 に 大 きく 分 化し て いる こと 
を 報告 し て いる . 


この よう に . コロ ヒョウ モン に つい て は , TRE COE 





図 1. 日 本 産 コ ヒョウ モン と ヒョウ モン チョ ウ の 各 2 亜 
FLO ie ti ACS) HE 

Fig. 1. Mature larvae of each subspecies of Brenthis ino and B. 
daphne of Japan. 
1: B. i. mashuensis; 2: B. i. tigroides; 3: B. d. iwatensis; 4: B. 
d. rabdia. 


74 北原 





図 2. 交配 実験 に 用 いた 両 種 各 亜 種 の 産地 の の 表裏 (E217) LIRE ( 右 2 行 ). 


Fig. 2. Male (left two columns) and female (right two columns) adults of the locality of each subspecies used for the mating 


experiment. 


1-4: B. i. mashuensis (Toyooka, Bihoro Town, Hokkaido) ; 5-8: B. i. tigroides (Kaida, Kiso Town, Nagano Pref.) ; 9-12: B. d. 
iwatensis (Toyooka, Bihoro Town, Hokkaido) ; 13-16: B. d. rabdia (Kaida, Kiso Town, Nagano Pref.). 


te WD CHBHE ASE L l Fb eA DSA KELL DNA は 同じ で 
あり , ヒョウ モン チョ ウ に つい て は 両 亜 種 間 で 形態 だ け で 
な く 染 色 体 数 と DNA が 異な る こと が 知ら れ て いる . し か 
L, 両 種 の 各 亜 種 間 で 交配 実験 は 行わ れん た こと が な く , BH 
色 体 数 や DNA の 違い が 生殖 隔離 の ある 別種 を 表し て いる 
の か 未 解 明 な まま で ある . 


そこ で , 両 種 各 亜 種 の 染色 体 数 ある い は 遺伝 子 の 相 培 が 交 
配 に 及ぼ す 影 響 を 明らか に する た め , ケー ジ ペ アリ ング 法 
に より 交配 実験 を 行い , MEORE OB Re FRAT 
る こそ を 目的 らし だ. 








材料 お よび 方 法 
両 種 の 各 亜 種 の 産地 に つい て は ., 白水 ら (1976), 福田 ら 
(1983), 白水 (2006), 3X (2013) な ど に 従い , 以下 の 





通り と し た . 交配 実験 で は , 全て 果 代 し た 個体 を 用 いた . 


B. ino : ssp. mashuensis (美幌 町 豊岡 ) : 以下 , 北 コ ヒ 
ssp. tigroides (木曽 町 開田 ) : 以下 , 長 コ ヒ 


B. daphne : ssp. iwatensis (稚内 市 声 問 , 美幌 町 豊岡 , 南館 
市 神山 ) : 以下 , 北 ナ ミ 
ssp. rabdia (木曽 町 開田 ) : 以下 , 長 ナ ミ 


ケー ジ ペ アリ ング 実験 に は , 北原 2015) と 同じ , 高き 
30cm, 幅 22.5cm, 興行 30cm の 木 枠 の 直方 体 で 5 面 に 寒冷 
紗 を 張っ た ケー ジ を 使用 し ,. ケー ジ 内 に は 2 一 3 JE 1 一 2 
〒 キ を 入れ た だ た . 実験 は , 2012~15 年 に 産地 を 変え て 毎年 6 
月 に 概ね 午前 6 時 か ら 9 時 まで 行っ た . 実験 は , 交尾 が 確 
認 き れ た ら そ の ケー ジ は 終了 と し , 交尾 が 確認 され な か っ 
た 場合 は 2 日 間 継 続 し た . な お 北 ナ ミ に つい て は , 複数 の 
産地 の 個体 を 実験 に 使用 し た た め , 産地 間 の 交配 実験 も 
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図 3 コ ヒ ョ ウ モ ン 2 和 亜 種 の 亜 種 間 雑種 第 1 代 F1 OS RS ( 諾 2 行 ) CPR ( 右 2 行 ). 
Fig. 3. Male (left two columns) and female (right two columns) adults of F1 hybrid between both subspecies of Brenthis ino. 


1-4: ssp. mashuensis Ẹ X ssp. tigroides ご ; 5-8: ssp. tigroides $ X ssp. mashuensis の 


行っ Te: 

ケー ジ ペ アリ ング 実験 で 交尾 し た 組み 合わ せ に つい て は , 
亜 種 問 雑種 Fi を 飼育 羽化 させ , きら に いろ いろ な 組み 合 
わせ の 戻し 交配 (BC) を 行い , メス 親 か ら 多 数 採卵 L, 
BC1 と な る 卵 の 剛 化 率 を 測定 し た . 


結果 お よび 考察 
1. ケー ジ ペ アリ ング 実験 


ケー ジ ペ アリ ング 実験 の 結果 を 表 に 示す . 各 分 数 の 分 母 は 
実験 ケー ジ 数 , 分 子 は 交尾 し た 組 数 で ある . まず コ ヒ ョ ウ 
モン に つい て は , 同 亜 種 間 , 別 亜 種 間 の 全て の 組み 合わ せ 
で 容易 に 交配 し た . すなわち , 北 コ ヒ そ と 長 コ ヒ ? の 組み 
合わ せ で は 実験 回 数 3 回 中 3 組 , 長 コ ヒ ィ と 北 コ ヒ ? で は 
実験 回 数 1 回 中 1 組 が 交尾 し , 別 亜 種 間 の 組み 合わ せ で も 
100% 交 尾 し た . 別 亜 種 間 の 配偶 行動 も 同和 亜 種 間 と 全く 同 
CT, ? の 人 っ た ケー ジ 内 に そそ を 入れ る と , 1 時 間 以 内 に 
交尾 し た 。 し た が っ て , 狭い 空間 の ケー ジ ペ アリ ング 実験 
で は ある が , 両 亜 種 間 に 交配 前 隔離 は な いと 判断 され た . 


一 方 , ヒョウ モン チョ ウ に つい て は , 両 亜 種 間 で 正 逆 と も 
交尾 し な か っ た . すなわち , 同 亜 種 同士 の 組み 合わ せ で あ 
る 北 ナ ミ 同 士 が 実験 回 数 10 回 中 9 組 , 長 ナ ミ 同 士 が 実験 
回 数 4 回 中 4 回 で ほぼ 100% 交 尾 し た の に 対し , JEF > F 
と 長 ナ ミグ の 組み 合わ せ で は 実験 回 数 15 回 中 0 組 , その 
送 組 み 合わ せ の 長 ナ ミ 〒 と 北 ナ ミダ で は 実験 回 数 11 回 中 
0 組 で , 別 亜 種 間 で は 全く 交尾 し な か っ た . 別 亜 種 間 の 配 
偶 行 動 の 観察 で は , ⑦ の 和子 双方 と も 相手 に 無関心 で , SPA 
近接 し て 静止 し た り , の が ホバリング 飛翔 や 尾 端 を 曲げ た 
りす る 行動 は 全く 認め られ な か っ た . な お , 北 ナ ミ 同 士 の 
ケー ジ ペ アリ ング 実験 10 回 の 中 に は , SWRA ES & Kfe 


市 産 の の 組み 合わ せ で の 実験 回 数 2 回 中 1 組 , KRET E e 
と 美幌 町 産 の で の 実験 回 数 1 回 中 1 組 の 交尾 が 含ま れる . 
この うち 前 者 の 組み 合わ せ で 交尾 に 至ら な か っ た 1 回 の 実 
Belk, の が 虚弱 で あっ た た め と 考え られ る . し た が っ て, 
正常 な ぐず で ある な ら ば 同 亜 種 間 で は 産地 が 異な っ て も 交尾 
が 正常 に 行わ れる と 判断 され た . 


以上 。 ヒョウ モン チョ ウ に つい て は , 北 ナ ミ と 長 ナ ミ は 正 
逆 の 組み 合わ せ で の 計 26 回 の ケー ジ ベ ペア リン グ 実 験 で 交 
尾 が 認め られ ず , 強い 交配 前 隔離 が 成立 し て いる と 判断 さ 
れ た 。 


次 に , 北海 道 の 北 コ ヒ と 北 ナ ミ の 交雑 性 に つい て 検討 する . 
北原 (2008, 2012) ld, 長 ナ ミキ と 長 コ ヒア の 組み 合わ せ 
で は ケー ジ ペ アリ ング で 時 に 交尾 する こと , F1 と BC1 は 
生殖 能力 が ある こと , 混 棲 地 で 自然 雑種 が 少な か ら ず 発生 
し て いる こと な ど を 報告 し た . また , 濱本 ら (2016) で は , 
北 ナ ミ の DDNA は 長 ナ ミ よ り む し ろ コ ヒョウ モン に 近い 
こと を 報告 し て いる . これ ら の こと か ら , 北海 道 の 北 コ ヒ 
と 北 ナ ミ の 混 棲 地 で も 自然 雑種 の 可能 性 が 考え られ る が , 
北 コ ヒ と 北 ナ ミ は 成虫 の 判別 が 難し いこ と な どか ら 具 体 的 
な 報告 は な い . 将来 , DNA 情報 に 基づく 判別 法 を 確立 す 
る 必要 が ある . 表 1 に 示し た よう に , UWF TP LAILS 
の 組み 合わ せ で 6 回 , 北 コ ヒ そ と 北 ナ ミダ の 組み 合わ せ で 
3 回 の ケー ジ ペ アリ ング 実験 を 行っ た が , 正 送 と も 全て 交 
尾 に 至ら ず , また 配偶 行動 も 認め られ な か っ た . 実験 回 数 
が 多く は な い が , 北海 道 の 北 コ ヒ と 北 ナ ミ の 混 棲 地 で は , 
本 州 中 部 の 長 ナ ミ と 長 コ ヒ の 場合 の よう な 交雑 は 起こ り に 
くい 可能 性 が ある . 


2. コ ヒ ョ ウ モ ン の 亜 種 閥 雑種 F1 の 成育 


表 2 に コ ヒ ョ ウ モ ン の 亜 種 間 雑種 の 飼育 結果 を 示す . 飼育 
i, ACSA ESRI COO, FIELT EIA 
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組 で 行っ た . Brenthis RON, 越 夏 越 鐘 さき させ る の が 難し 
く , 表 に 示し た よう に 一 部 の 映 化 率 が 低かっ た が , 概ね 各 
HABE OWES, MEXES Chok. また 羽化 成虫 
も ほとん ど が 正常 で , その 性 比 も ほぼ 1 : 1 で 正常 で あっ 
た . F1 の 戻し 交配 実験 は 以下 の と お り 行 っ た . REL, 
北 コ ヒヤ x 長 コ ヒ グ の 2 組 の F1 は 正 交配 (1)F1 と 正 交配 
(2)F1, 長 コ ヒヤ 〒 メ x 北 コ ヒ み の 1 組 は 逆 交 配 F1 と する . 


正 交 配 (1)F1 そ 〒x 北 コ ヒ の が 1 組 
正 交 配 (1)F1 そ キ x 長 コ ヒ グ が 1 組 
北 コ ヒキ x 正 交配 (1)F1 iD 2 A 
長 コ ヒキ メ x 正 交配 (1)F1 ダグ が 1 組 
正 交 配 (2)F1 そ 〒x 北 コ ヒ の が 1 組 
正 交 配 (2)FE1 そ キ x 長 コ ヒ グ が 1 組 
北 コ ヒキ x 正 交配 (2)F1 プア が 3 組 
逆 交 配 F1 そ キ x 北 コ ヒ グ が 1 組 

送 交 配 F1 キ x 長 コ ヒ の が 1 組 

北 コ ヒキ メ 逆 交配 F1 の が 3 組 


以上 の 全て 組み 合わ せ の ケー ジ ペ アリ ング 実験 で 容易 に 交 
尾 し た の で , 表 3 の よう に 全て の メス 親 か ら 採 卵 で きた . 
全て の メス 親 の 卵 は 黄色 か ら 紫 褐色 に 変色 し , 全て が 受精 
卵 で ある こと が 確認 され た . な お , この BC1 の 卵 は , m 
親 種 も 含め て 卵 の 越 夏越 冬 に 失敗 し た た め 飼 育 で き な か っ 
た . これ ら の 結果 か ら , Fl は 正 逆 交配 の の? の 季 と も 生殖 能 
力 が ある と 判断 され た . すなわち , ケー ジ ペ アリ ング 結果 
と F1 の 飼育 結果 か ら , コ ヒ ョ ウ モ ン の 2 車種 は 同種 で あ 
る こと が 確認 で きた . 





表 1. Brenthis 属 両 種 各 亜 種 の ケー ジ ペ アリ ング 結果 . 


‘SH A 


3. AA Brenthis 属 の 帰属 


以上 の ケー ジ ペ アリ ング 実験 と 飼育 実験 お よび 戻し 交配 実 
験 の 結果 か ら . HAR Brenthis の うち . コ ヒ ョ ウ モ ン の 2 
亜 種 は 同種 ヒョウ モン チョ ウ の 2 亜 種 は 別種 で ある と 判 
断 さ れ た . この 結果 は , FARE mtDNA の 測定 結果 と 
同調 し て いた . 


Brenthis 属 は ユエ ユーラシア に 3 種 分 布 す る と され , この うち 
コ ヒ ョ ウ モ ン と ヒョウ モン チョ ウ は コー ラ シ ア 大 陸 の 北部 
に 広く 分 布 する (白水 , 1976 な ど ) が , 各地 で いく つか 
の グル ー プ が あり 両 種 と も 多様 に 変異 し て いる FX, 
2013 な ど ). 本 報告 で ヒョウ ゥ モン チョ ウ の 2 車種 は 別種 
で ある と 判断 され た が , この ヒョウ モン チョ ウ 2 種 に つい 
て は , ヨー ロッ パ 産 の daphne と の 対応 関係 が 未 解明 で 
ある た め , 現時 点 で は どちら が 選 .daphne な の か 帰属 が 確 
定 で き な い . 斎藤 (1988) は , 日 本 産 と ヨー ロッ パ 産 の 
Brenthis の 楽 色 体 数 を 比較 検討 し , B. daphne (イタ リア 産 ), 
B. ino (フィ ン ラ ンド 産 ) は 共に 染色 体 数 (n) が 13 と し 
て いる . この 報告 の 染色 体 数 だ け で 類推 する と , 中 部 ・ 関 
東 地 方 北部 周辺 に 分 布 す る ヒョウ モン チョ ウ は 選 . daphne 
で ある 可能 性 が 高く , 東北 地方 北部 ・ 北 海道 に 分 布 す る ヒ ョ 
ウ モ ンチ ョ ウ は 選 . daphne と は 異な る 新た な 別種 で ある 可 
能 性 が ある . し か し , 同時 に ino の 染色 体 数 が 日 本 産 2 
亜 種 と ヨー ロッ パ 産 で 異な る た め , 日 本 産 コ ヒョウ モン が 
果たし て ヨー ロッ パ 産 と 同種 な の か と いう 疑念 が も た れ 
る . いずれ に し て も , この 属 の 分 類 に つい て は DNA 解析 
を 広範 に 行う と と も に , 交配 実験 を 並行 し て 行う 必要 が あ 





Table 1. Results of cage pairing experiment of genus Brenthis. 


B. i. mashuensis 


B. i. mashuensis 6/6 

B. i. tigroides 3/3 
Male 

B. d. iwatensis 0/3 

B. d. rabdia = 


Female 
B. i. tigroides B. d. iwatensis B. d. rabdia 
1/1 0/6 — 
1/1 0/3 0/1 
0/8 9/10 0/11 
— 0/15 4/4 


The denominator indicates the number of cage pairing set, and the numerator indicates the number of copulation 


events. 


—: Not carried out. 
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Table 2. Breeding result of F1 hybrid between both subspecies of B. ino. 


No. hatched eggs 


No. incubation larva No. pupa 


Combination No. eggs laid m , . No. normal adults 
(% hatchability*) used for breeding  (%pupation) 
mashuensis 千 X tigroides & 180 70 (38.9%) 64 32 (50.0) 18 〆 14 〒 
Ditto 168 149 (88.7%) 73 71 (97.3) 32 S36 F 
tigroides FT X mashuensis の 298 38 (12.8%) 31 14 (43.2) 6 ご 8〒 


* % hatchability of ssp. mashuensis is 52.8%, ssp. tigroides 81.3% 
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表 3. Ak a7 EY ORM MEM FL の 戻し 交配 実験 に よる 採卵 数 
Table 3. The number of eggs laid by the back cross experiment of F1 hybrid between subspecies of B. ino. 


Female 


ssp. mashuensis ssp. tigroides 


| No.1 of ssp. mashuensis 千 X ssp. tigroides £ 141,160 120 
ale 
m No.2 of ssp. mashuensis Ẹ X ssp. tigroides £ 119,106,105 = 
ssp. tigroides | X ssp. mashuensis J 111,158,129 — 
Male 
ssp. mashuensis ssp. tigroides 
Hemal No.1 of ssp. mashuensis $- X ssp. tigroides | 154 162 
emale 
Ba No.2 of ssp. mashuensis $- X ssp. tigroides J 125 169 


ssp. tigroides Ẹ X ssp. mashuensis & 


ろう . な お , 本 報告 で 分 離さ れ た 日 本 産 ヒ ョ ウ モ ンチ ョ ウ 
2 種 の 和 名 に つい て は , 東北 北部 ・ 北 海道 産 を キタ ヒョウ 
モン , 中 部 ・ 関 東北 部 周辺 産 を コウ ゲン ヒョウ モン と 呼称 
し た い . 


お わり に 


交配 実験 と 飼育 実験 か ら , HAE Brenthis 属 の うち コ ヒ ョ 
ウゥ モン の 2 車種 は 同種 で ご ある が , ヒョウ モン チョ ウ の 2 亜 
種 は 別種 で ある と 判断 され た . 


末尾 な が ら , 信州 大 学名 人 営 教 授 の 伊藤 建夫 博士 に は , 
Brenthis 属 の DNA 解析 結果 に つい て 様々 な ご 教示 を 賜っ 
た . 深く 感謝 申し 上 げ る . 
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Summary 


The genus Brenthis in Japan has traditionally been divided into 
two species. The lesser marbled fritillary, B. ino ssp. mashuensis, 
is distributed throughout Hokkaido, and another subspecies, B. 
ino ssp. tigroides, is distributed around the Chubu and North 
Kanto districts of Honshu. There is no overlap between the 
geographical distributions of these two subspecies. B. ino has 
remarkable morphological variety between the two subspecies 
(Fig.2), including during the larval period (Fig.1), but mtDNA 
sequences and chromosome numbers of them are not distinct. 
The marbled fritillary, Brenthis daphne ssp. iwatensis, is 
distributed over Hokkaido and the North Tohoku district, and 
another subspecies, B. daphne ssp. rabdia, is distributed around 
Chubu and the North Kanto district. There is no overlap between 
the geographical distributions of these two subspecies. In 
contrast to subspecies of B. ino, the two subspecies of B. daphne 
have different chromosome numbers and different sequences in 
mtDNA as well as differences in morphology at each stage (Figs 
1,2). Therefore, mating experiments using the cage pairing 
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method will be helpful to clarify the existence of precopulatory 
isolation between them. 


For the cage pairing experiments, 2 to 3 andlto2 千 were 
placed in a screen cage (height, 30 cm; width, 22.5 cm; and 
depth, 30 cm). Observations were made daily (6:00 AM to 
9:00AM) in June from 2012 through 2015. Observations of all 
cages were continued for two days until copulation was 
confirmed. Mating experiments with B. d. iwatensis from 
multiple localities were also carried out. Inter-subspecific 
hybrids F1 from cage pairing combinations were bred to adults 
and backcrossed in various combinations. 


Cage pairing experiments with B. ino showed that the two 
subspecies easily copulate (Table 1). Mating behavior was 
identical between different subspecies and between members of 
the same subspecies. A male copulated with a female within 1 
hour when two females were put in the cage with some males. 
Larvae of the inter-subspecific Fl hybrids of the forward and 
reverse crosses developed to maturity well, and normal adults 
emerged with a normal sex ratio (Fig. 3, Table 2). The 
backcrossing results showed that F1 individuals could reproduce 
(Table 3). Based on the successful mating between both 
subspecies, it is suggested that there is no reproductive isolation 
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between these populations and that the two subspecies of B. ino 
are rightly placed as belonging to the same species. 


In contrast, male and female individuals of the subspecies of B. 
daphne did not copulate with the offspring of forward and 
reverse crosses (Table 1). For individuals from the same 
subspecies, 13 sets out of 14 copulated in the experiments. 
However, the combination of B. daphne ssp. iwatensis females 
and B. daphne ssp. rabdia males did not copulate at all in 15 
pairing experiments, nor did the reverse combination of B. 
daphne ssp. rabdia females and B. daphne ssp. iwatensis males 
in 11 pairing experiments. Thus, the sex of each member in the 
subspecies pairings did not affect the outcome, and mating 
isolation between these subspecies was evident. Therefore, we 
concluded that the two subspecies of B. daphne in Japan should 
be regarded as different species. This raises the question as to 
which, if either, of the two Japanese taxa, iwatensis and rabdia, 
is conspecific with the nominate subspecies of B. daphne. This 
will require further molecular work, and for this reason no 
formal proposal for taxonomic change is made at this stage. 
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